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摘要 : 很 多 昆虫 具有 极其 灵敏 的 味 党 感受 系统 , 在 其 取 食 选择 、 交 配 和 产 卵 等 过 程 中 起 重要 作用 。 相 对 于 昆虫 的 
嗅觉 机 制 , 对 昆虫 味觉 感受 机 制 的 研究 较 少 。 传 统 的 味觉 感受 研究 主要 集中 在 味觉 感 絮 外 部 形态 、 味 觉 电 生理 和 
行为 学 上 。 近 年 来 随 着 分 子 遗 传 学 、 生 物 信息 学 和 神经 生物 学 技术 的 应 用 , 昆虫 味觉 的 研究 不 断 深入 , 主要 体现 
在 下 列 两 方面 : (1) 味 党 受 体 方面 , 通过 分 子 生物 信息 学 等 手段 获得 了 多 种 昆虫 的 味觉 受 体 , 不 同 种 昆虫 之 间 受 
体 数目 差异 较 大 , 不 同 受 体 之 间 和 氨基 酸 的 相似 性 较 低 。 通 常 , 根据 味 党 受 体 配 体 物 质 的 性 质 可 以 把 味觉 受 体 分 为 
取 食 抑制 素 受 体 和 取 食 刺激 素 受 体 两 大 类 。(2) 味 觉 神经 元 的 投射 及 味觉 编码 机 制 方面 , 多 个 研究 表明 昆虫 外 围 
味觉 神经 元 在 中 枢 神 经 系统 中 的 投射 部 位 为 咽 下 神经 节 和 后 脑 , 但 是 不 同性 质 的 受 体 神经 元 投射 的 具体 位 置 有 所 
不 同 。 本 文 对 昆虫 味 党 感 器 和 神经 元 的 基本 特征 ,味觉 受 体 的 进化 、 表 达 和 功能 , 味觉 神经 元 在 中 枢 神 经 系统 中 
的 投射 ,味觉 神经 元 的 编码 机 制 及 味觉 可 塑性 等 进行 了 综述 。 
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Abstract: Many insects possess sensitive taste perception systems which play crucial roles in the 
processes of food selection, mating, and oviposition. The mechanism of taste perception is less studied 
compared to that of olfaction perception in insects. Most of the traditional taste studies are about the 
morphology and electrophysiology of gustatory sensilla, and behaviour. With the development of 
techniques on insect molecular genetics, bioinformatics and neurobiology in current years, taste 
perception mechanisms in insects have been better understood mainly in the following two aspects: (1) 
Insect gustatory receptor proteins ( Grs) : putative Grs of many insect species have been identified by 
bioinformatics, and the number and the protein sequences of Grs are extraordinarily divergent among 
different species of insects. In general, the Grs can be classified into phagostimulatory receptors and 
deterrent receptors based on the corresponding ligands. (2) Projections of gustatory sensory neurons on 
the central nervous system and neural coding mechanisms: projection of gustatory sensory neurons to 
different regions of the suboesophageal ganglion and the tritocerebrum of brain in insects has been 
investigated. This article reviews the research advances concerning basic characteristics of gustatory 
sensilla and gustatory sensory neurons, evolution, expression and function of Grs, projections of gustatory 
sensory neurons and plasticity of taste in insects. 
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很 多 昆虫 具有 极其 灵敏 的 味 党 感受 系统 , 在 昆 (gustatory sensillum) 主要 分 布 在 触角 、 下 频 须 、 下 
虫 的 取 食 选择 、 交 配 、 产 卵 等 行为 过 程 中 起 着 重要 BA. A. AUB. OW, Sea AP a SZ, 
作用 (Dethier and Crnjar, 1982) 。 昆 虫 的 味 党 感 硕 个 味觉 感 器 内 分 布 有 能 感受 不 同 刺 激 物 质 的 味觉 神 
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经 元 (gustatory neurons) 。 当 目 然 界 的 刺激 物质 进 
入 到 昆虫 味 党 感 带 内 部 后 , 感 顺 内 味 党 神经 元 中 的 
味 党 受 体 (gustatory receptors, Grs) 能 够 “编码 ”外界 
化 学 物质 的 刺激 信息 , 把 刺激 物 的 化 学 信号 转换 为 
电信 号 , 通过 神经 轴 突 以 脉冲 的 形式 传送 到 中 枢 神 
经 系统 ( central nervous system, CNS) 进行 整合 ， 然 
后 CNS 输出 调控 行为 的 指令 信息 , 受 刺 激 昆虫 完成 
对 刺激 物质 的 化 学 反应 (Schoonhoven et al., 
2005) 。 对 昆虫 味 党 感受 机 制 的 研究 不 仅 能 够 使 我 
们 深入 了 人 解 昆虫 化 学 感受 行为 的 生理 和 分 子 基础 ， 
而 且 能 够 为 进一步 了 解 味 觉 在 昆虫 与 植物 漫长 进化 
关系 中 的 作用 提供 理论 依据 。 

相对 于 昆虫 的 虽 党 感受 机 制 ， 昆 虫 味 党 感受 机 
T ETATE BEP CEU, 2011)。 但 是 , 近年 来 
昆虫 味觉 的 研究 逐渐 增多 。 本 文 对 昆虫 味 党 感受 机 
制 的 研究 进展 进行 综述 。 


1 昆虫 味 党 感 希 、 感 受 神 经 元 及 相关 
电 生 理 研 究 方法 


1.1 RRNA HS RE 

目前 , CAREW Be (End N E 
WE. Mn. OM BB RESIS Se) py Ha 8327] H8 EP] 
DR it Xa s — Mc H] VA a EAR EE EAR PART 2S 
型 , ERRET TE AE BI] BEES. AE E 
产 卵 需 等 部 位 ; TETETA E nS Zo 2T AH TE JH, FE] Ec. E 
ZR AARAA PAA ASE, 不 同 钱 翅 目 
Be, ZR St EUER GE TR I ais AY JE AS iE D EL RSF 
(Grimes and Neunzig, 1984a), MAR BRA 
DARE ie kas OY apy 3 个 类 型 : 锥 型 、 钟 型 
和 指 型 ,形状 的 差异 与 幼虫 的 取 食 特性 相关 
(Grimes and Neunzig, 1984b) , FAW 5248 Drosophila 
melanogaster JM B, Ox it kit EE 2) Ah TE AB BS 3 市 、 
PSA Be — OT EE. ESR AE FR SE BE) DS 06 8 
ar, 每 个 层 因 上 有 31 FERRERA, 根据 这 些 感 
此 的 形状 和 位 置 可 以 把 它们 分 为 小 型 (small, S), 
中 型 (intermediate ，I) 和 长 型 (long, L); S 型 感 器 内 
有 4 个 味 党 神经 元 ,而 工 型 感 吕 内 只 有 2 个, 这些 
味 党 神经 元 分 别 为 糖 、 水 、 低 浓度 盐 或 高 浓度 盐 及 
苦味 物质 神经 元 (Stocker, 1994; Amrein and 
Thorne, 2005) 。 电 镜 和 光 镜 观察 表明 , 不 论 是 毛 状 
eri ee ET kas, BE AR PL 
感受 神经 元 , 其 他 则 为 味 党 神经 元 , 所 以 味 党 感 做 既 
是 一 个 化 学 感 顺 又 有 机 械 感 受 的 功能 (Schoonhoven 


and van Loon, 2002) 。 末 蝇 幼 虫 的 外 围 味 党 秀 家 分 
布 在 头 部 口 多 上 部 的 3 对 突起 上 ,分 别称 为 背 天 
(dorsal organ) 、 端 项 (terminal organ ) MHR 2 ( ventral 
organ) , -H rp 33 Ar XP Ze ^ 308 27] Hi, E — EA] VL" ET 
(Stocker, 1994; Colomb et al., 2007) ; 而 幼虫 体内 
HER TERRAE E AAR E O 11758 73 PLI] RE E77 ( dorsal 
pharyngeal sense organs, DPS). 、 咽 的 下 部 (ventral 
pharyngeal sense organs，VPS) 、 咽 的 正 上 部 (dorsal 
pharyngeal organ organs, DPO) 及 咽 的 后 方 (posterior 
pharyngeal sense organs, PPS) ( Gendre et al., 2004) 。 
ERI Eo bailar ERD eae), FR a ESE A 
AHRR ERRER HA BE Ah eas, DA 
有 3 RT ZL AY ES FEET RZ YR ak Stocker 
and Schorderet, 1981; Schoonhoven et al., 2005) , 

X (Rp un BA HD OX m, 棉铃 虫 Helicoverpa 
armigera W HR AI ESR 5 中 分 节 上 存在 14 个 味觉 毛 
Rika, 在 成 虫 的 取 食 和 产 卵 过 程 中 起 着 重要 的 作 
用 (Zhang et al., 2010) 4. FAIR Heliothis virescens 
BBE EAA 120 个 味 党 锥 状 感 项 ,分 布 在 
只 的 背面 、 侧 面 和 上 腹面， 呈 纵 列 状 排列 ， 感 带 平 均 
直径 和 长 度 分 别 为 15 pm 和 60 um; RA EEKE 
JÄ C proximal stylus), M E Sl TFE 6-7 WAC 
(cuticular ridges) ， 端 部 有 一 小 型 圆锥 状 笔 头 (distal 
cone) ,笔头 基部 内 陷 为 笔头 裤 (distinct socket) ， 表 
皮 较 薄 ; 圆锥 状 笔 涉 端 部 则 有 一 直径 约 为 200 nm 
的 小 孔 , 是 化 学 物质 进入 感 副 的 通道 ( Kvello et al., 
2006). 。 鳞 翅 目 昆虫 幼虫 的 味 党 感 吉 主要 分 布 在 幼 
Hh ASA BE, 其 中 主要 有 下 频 须 上 的 5 个 栓 锥 
RRR RA 3 P AERA Utd). P SPP 
叶 上 的 4 个 栓 锥 状 感 问 和 内 层 上 的 2 个 乳头 状 感 
ars 对 于 外 颗 叶 上 的 4 个 栓 锥 状 感 种 ,其 中 位 于 口 
腔 两 侧 的 一 对 通常 称 为 中 栓 锥 感 带 , 在 中 栓 锥 感 需 
外 侧 的 各 一 个 感 瘟 称 为 侧 栓 锥 感 副 ,这 2 对 感 带 在 
鳞 运 上 日 幼虫 的 取 食 选择 过 程 中 起 着 重要 的 作用 , H. 
外 形 结 构 在 鳞 翅 目 多 种 昆虫 之 间 较 为 保守 
( Schoonhoven and van Loon, 2002) 。 
1.2 味觉 感受 神经 元 

光 镜 和 电 锐 显示 , XH EH 2S PSU NSUT ER) 
每 一 个 栓 锥 感 带 的 基部 深 处 各 有 5 个 感受 神经 元 ， 
每 个 感受 神经 元 都 是 双 极 神经 元 ; 其 中 1 个 神经 元 
的 树 突 终 止 于 栓 锥 的 端 部 外 起 机 械 感 受 作 用 ,另外 
4 个 感受 神经 元 的 树 突 伸 入 到 栓 锥 的 端 部 顶 空 ,其 
上 的 受 体 与 刺激 化 学 物质 相 结 合 ， 从 而 把 刺激 物 的 
化 学 信号 转换 为 电信 和 号, 通过 神经 轴 突 以 脉冲 的 形 
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式 传送 到 CNS 进行 整合 , 然后 CNS 发 出 行为 调控 
的 输出 指令 信息 (Schoonhoven et al., 2005) 。 

关于 昆虫 味觉 感 兹 内 的 感受 神经 元 的 鉴定 最 初 

是 建立 在 电 生理 学 和 行为 学 的 基础 上 。 绝 大 多 数 昆 
虫 的 味觉 感 锅 中 都 存在 碳水 化 合 物 ( 如 糖 类 ) 和 盐 
类 感受 神经 元 , 多 数 鲜 翅 目 昆虫 的 味 党 感 兹 中 有 一 
个 肌 醇 (inositol ) 感受 神经 元 ,而 部 分 昆虫 的 味觉 感 
di FAR — A A k PR T SZ TZ TT (Schoonhoven and 
van Loon, 2002) , Xf Eb E IR WERE PE aa xe Ti UT C 
xe WW EK GEGEN Pieris brassicae 和 烟草 天 蛾 
Manduca sexta 这 两 种 昆虫 , 其 次 是 果 蝇 和 棉铃 虫 等 
昆虫 。 但 是 ,目前 为 止 , 对 昆虫 味 党 感受 神经 元 感 
受 谱 的 鉴定 还 比较 有 限 。 
受 神经 元 , 但 是 , 不 同 种 甚至 近 缘 种 昆虫 之 间 的 味 
党 系统 仍然 存在 差异 。 一 些 昆虫 存在 一 些 特 异 的 感 
ZMAJ, WKK RMR K P. rapae 幼虫 口角 
的 味觉 栓 锥 感 带 内 都 有 2 Pr FO Ë 
( glucosinolate ) 感受 神经 元 ,， Im & BW Fe WR Je 
Yponomeuta 昆虫 幼虫 存在 己 六 醇 (duleitol) 或 者 山 
梨 醇 (sorbitol) 的 感受 神经 元 , 这 些 特异 感受 神经 元 
对 寄主 这 些 代谢 物质 的 反应 决定 了 昆虫 是 否 接 受 寄 
主 或 取 食 (van Drongelen，1979 )。 把 己 六 醇 
( dulcitol) 或 者 山梨 醇 ( sorbitol ) HEA Bi E PI SE BF 
主 植物 的 叶片 内 后 , FFER RR TERR EGR 
Yponomeuta cagnagellus 幼虫 则 会 取 食 这 些 蔷 微 科 非 
寄主 植物 (Bernays et al., 2004) 。 

一 些 学 者 根据 昆虫 味觉 感受 神经 元 的 对 应 配 体 
物质 的 类 型 ， 把 能 够 刺激 昆虫 取 食 的 物质 称 为 刺激 
素 (phagostimulants) ,如 糖 、 肌 醇 、 氨 基 酸 和 寄主 植 
物 特异 次 生物 质 等 , 对 这 类 物质 反应 的 神经 元 称 为 
刺激 系 神 经 元 (phagostimulatory neurons); 而 把 盐 、 
非 寄 主 次 生物 质 、 有 毒化 学 物质 等 抑制 昆虫 取 食 的 
物质 称 为 抑制 素 (deterrents) , 对 这 类 物质 反应 的 味 
觉 神 经 元 称 为 抑制 素 神 经 元 (deterrent neurons ) 
1991 ; 


Schoonhoven and van Loon, 


and  Blaney, Bernays and 
Chapman, 2001a; 
2002) , fl Gates 227] ae Bb Se E KIHE 
SE Jd P3 EPIRI RC TR ZS AT | RPA TT ot 9G] TR 
糖 和 印 栋 素 敏感 (Tang et al., 2000) , 中 栓 锥 感 带 内 
的 刺激 素 神 经 元 和 抑制 素 神 经 元 分 别 对 肌 醇 (Tang 
et al., 2000) 和 黑 芥 子 苷 (sinigrin ) 敏感 ( 王 琛 柱 等 ， 
未 发 表 资 料 ) 。 

糖 感受 神经 元 是 目前 研究 最 多 的 味 党 神经 元 ， 


( Simmonds 


目前 已 经 测定 了 多 种 昆虫 对 不 同 糖 类 的 味 党 反应 。 
虽然 多 数 昆 虫 都 存在 糖 感受 神经 元 , 但 是 不 同 种 类 
的 昆虫 之 间 存 在 显著 差异 ， 主 要 表现 在 糖 感受 神经 
元 的 配 体 糖 种 类 和 神经 元 反应 强度 上 。 如 棉铃 虫 侧 
栓 椎 感 希 内 存在 一 个 敏感 的 芒 糖 感受 神经 元 ， 而 美 
洲 棉铃 虫 H. zea 味觉 感 带 内 没有 蕊 糖 感受 神经 元 ， 
却 存 在 一 个 敏感 的 葡 衔 糖 感 受 神经 元 (Dethier and 
Kuch, 1971); 其 至 广 食性 的 棉铃 虫 与 其 近 缘 种 昆 
SEA EM a H. assulta 对 其 糖 的 反应 也 存在 
差异 (Tang et al.，2000)。 我 们 最 近 的 研究 发 现 棉 
铃 虫 幼虫 中 栓 锥 感 希 中 的 肌 醇 细胞 对 不 同 糖 有 一 定 
的 反应 ,表明 该 细胞 可 能 是 棉铃 虫 多 食性 的 味 党 细 
胞 (Zhang et al., 2011) 。 扫 基 酸 感 受 神经 元 也 是 一 
类 重要 的 味觉 感受 神经 元 , 其 主要 作用 是 刺激 昆虫 
取 食 , 多 数 鳞 翅 目 昆虫 的 氨基 酸 感受 神经 元 分 布 在 
MEERN (Schoonhoven and van Loon, 2002) , 

除了 刺激 素 神 经 元 外 , 抑制 素 神经 元 也 在 昆虫 
寄主 识别 和 取 食 选择 过 程 中 起 着 重要 的 作用 。 当 用 
抑制 素 处 理 昆虫 的 寄主 植物 后 , 幼虫 拒绝 取 食 这 些 
寄主 植物 (Vickerman and de Boer, 2002), RAN 
一 些 抑 制 素 神 经 元 具有 广 谱 性 的 特点 ,能 够 对 不 同 
结构 的 抑制 素 反 应 , 而 特异 的 神经 元 只 对 某 种 或 者 
同类 别 的 抑制 素 敏 感 。 如 大 菜 粉 蝶 和 莱 粉 蝶 幼 忠 的 
中 栓 锥 感 带 和 侧 栓 锥 感 副 内 分 别 存 在 一 个 广 谱 性 和 
一 个 特异 性 的 抑制 素 味觉 神经 元 : 中 栓 锥 感 硕 中 广 
谱 神 经 元 能 够 对 绿 原 酸 (phenolic chlorogenic acid) ~ 
T RZ EF (glycoside naringin ) AI 38 7K E gi ( alkaloid 
strychnine ) 等 不 同 结构 的 物质 敏感 (Zhou et al., 
2009); 而 侧 栓 锥 感 副 内 存在 一 个 对 强 心 并 
(cardenolides) 敏感 的 特异 抑制 素 神 经 元 , 能 够 对 
0.1 ~0.3 mmol/L AY 9$. Ë JX M (van Loon and 
Schoonhoven, 1999) , 
1.3 ”味觉 电 生理 研究 方法 

研究 昆虫 味觉 感 顺 生理 功能 的 传统 手段 多 采用 
电 生 理学 的 方法 来 测定 味 党 感 希 对 化 学 刺激 物质 的 
反应, 通过 记录 和 分 析 反 应 获得 电位 的 类 别 和 频 
K, 并 结合 昆虫 行为 学 上 的 生物 测定 来 鉴定 感 需 内 
味觉 神经 元 的 性 质 (Schoonhoven et al., 2005) 。 根 
据 电 生理 测定 记录 电极 在 味 党 感 关 上 连接 的 方式 和 
部 位 的 不 同 , 研究 方法 主要 分 为 顶端 记录 法 、 侧 壁 
记录 法 和 基部 记录 法 3 种 。 顶 端 记 录 法 一 般 在 人 研究 
成 虫 前 足 蹦 节 上 的 味 党 感 郑 和 鳝 翅 目 幼虫 口 希 下 上 显 
上 的 味觉 感 带 时 使 用 , 测定 昆虫 产 卵 或 取 食 时 的 电 
生理 反应 。 操 作 时 把 竺 测试 化 合 物 的 溶液 注入 至 1 
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AR Aim EAE Ee Pak DU We A — n EA LA, 在 
FOF i ae A ERE BP, BARA 
端 上 进行 神经 元 反应 电位 测定 ( 严 福 顺 ，1995 ) 。 
Tang 等 (2000) 利用 顶端 记录 法 测定 了 鳝 翅 目 两 近 
绿 种 昆虫 棉铃 虫 和 烟 育 虫 6 龄 幼虫 口 苍 下 赂 外 骆 叶 
上 两 对 栓 锥 感 带 对 取 食 刺激 素 和 抑 食 素 的 味觉 感受 
反应 ,发现 两 种 幼虫 栓 锥 感 硕 对 套 糖 和 印 栋 素 敏感 
的 细胞 均 主 要 分 布 在 侧 栓 锥 感 希 ,对 肌 醉 敏感 的 细 
WEZA T PEERI R PE E He Bp E R 
HP RE HERRAS XT ALP Bae o Jr BUS TE gi PEPE BB, 
HABER HA; Zhang SE (2010, 2011) 利用 顶端 记录 法 
MEH EBE T HS A HV, HR BUE AS SB 
上 的 14 PREERIAN RERUM. R Bz 
Ee A 20 种 氨基 酸 的 电 生理 反应 , 发 现 这 些 物质 
能 够 诱导 棉铃 虫 的 9 个 感 硕 和 烟 青 虫 的 8 “MR a 
生 不 同 程度 的 反应 , 这 两 种 昆虫 之 间 对 糖 和 氨基 酸 
的 反应 存在 显著 差异 , 表明 成 虫 前 足 跌 节 上 的 味 党 
感受 毛 在 成 虫 取 食 和 产 卵 的 过 程 中 起 着 重要 的 
作用 。 

而 对 于 太 小 而 无 法 在 光学 显微镜 下 进行 操作 的 
感 右 一 般 用 侧 壁 记录 法 和 基部 记录 法 进行 测定 。 如 
EEH H ZIE ae P HU ER 5 Si ea BFE — E 
日 长 度 较 短 , 利用 顶端 记录 法 则 在 光学 显 微 锐 下 无 
法 操作 。 而 用 侧 壁 记录 法 则 以 尖 细 的 锡 丝 电极 设法 
从 感 带 的 中 腰部 或 基部 刺 和 人 到 内 部 味觉 细胞 膜 外 的 
合适 位 置 ,以 构成 记录 回路 , 青 在 下 额 须 的 项 部 施 


以 化 合 物 刺激 就 可 以 获得 实验 的 结果 。 和 顶端 记录 
法 相 比 , 侧 壁 记录 和 基部 记录 法 属于 单 细 胞 记录 的 
范畴 , 但 是 操作 较 复 杂 ( 严 福 顺 ,1995 ) 。 


2 屁 虫 味觉 受 体 的 特征 及 其 进化 和 
表达 


2.1 味觉 受 体 的 特征 

多 数 昆虫 的 味 党 受 体 是 利用 生物 信息 学 技术 分 
析 和 鉴定 出 来 的 , 且 主 要 集中 在 双 翅 目 昆虫 果 蝇 和 
蚊 等 。 表 1 列 出 了 利用 生物 信息 学 手段 发 现 的 昆虫 
味觉 受 体 家 族 。 最 早 的 昆虫 味觉 受 体 是 在 黑 腹 果 蝇 
D. melanogaster 的 部 分 基因 组 信息 中 发 现 了 一 个 拥 
有 39 个 基因 、 编 码 43 个 味觉 受 体 的 和 蛋 日 家 族 , 这 
些 味觉 受 体 类 似 于 哺乳 动物 的 噢 觉 受 体 ,， 都 属于 拥 
有 7 个 跨 膜 域 的 C 蛋白 偶 联 受 体 (G-protein-coupled 
receptors ) 家 族 ( Clyne et al., 2000) ; 而 果 蝇 全 基因 
组 序列 分 析 发 现 果 蝇 有 60 个 味觉 受 体 基 因 ,，, 编码 
68 个 味觉 受 体 , 不 同 受 体 之 间 氨 基 酸 序列 相似 性 
较 低 (15% ~25% ) , 反映 了 味觉 受 体 家 族 识 别 不 同 
化 合 物 的 功能 多 样 性 ( Dunipace et al., 2001 ; Scott et 
al., 2001; Robertson et al., 2003) 。 风 比 亚 按 蚊 An. 
gambiae FIR KF RK Ae. aegypti 的 味觉 受 体 基 因数 
目 分 别 为 52 个 和 79 个 , 其 编码 的 受 体 蛋 白 分 别 为 
76 个 (Hill et al.，2002) 和 114 个 (Kent et al., 
2008) 。 


#1 已 知 昆 虫 的 味觉 受 体 家 族 


Table 1 Taste receptor families in different insect species 


昆虫 种 类 


Insect species 


味觉 受 体 数目 


Number of gustatory receptors 


JEN. WW. ii. xH 
68 Labellum, pharynx, 


AR BL AR HB 


Drosophila melanogaster 


legs, wings 


ERR Karo 


Expression organs 


推测 的 主要 配 体 物 质 参考 文献 
Putative ligands References 
BE. SNR ER S 信息 素 、 
CO Clyne et al., 2000; Robertson 
2 


et al., 2003; Amrein 
and Thorne, 2005 


Sugars, bitters, hormone, 


CO, 
RIZ fh A. PA. AE 
埃及 颁 蚊 ^ Be. CO, Melo et al., 2004; Pitts et al., 
9] Proboscises, antennae, 
Aedes aegypti Sugars, CO, 2004; Kent et al., 2008 
maxillary palps, legs 
西方 密 峰 KA PUB. Ta. AR RK 
10 Head, labial palps, Å Robertson and Wanner, 2006 
Apis mellifera Sugars 
glossa, antennae 
X] EE dics USE. EH. Wi. CO, 
A x 76 Jt SE Hill et al., 2002; Pitts et al., 2004 
Anopheles gambiae Proboscises, labellar lobe, legs Sugars, CO, 
RFE 58 BE. Ta RD a, CO, Wanner and Robertson, 2008 ; 


Bombyx mori 


— :不 明了 Not clear. 


Sugars, bitters, CO, Kent and Robertson, 2009 
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昆虫 糖 受 体 是 味觉 受 体 家 族 中 的 一 个 重要 分 
x, 也 是 目前 研究 较 多 的 昆虫 味觉 受 体 。 已 经 发 现 
果 蝇 和 家 看 Bombyx mori 等 多 种 昆虫 的 糖 受 体 或 推 
测 糖 受 体 , 不 同 种 昆虫 糖 受 体 多 肽 链 的 长 度 一 般 在 
第 327 ~ 472 个 氨基 酸 之 间 ， 相似 性 变化 为 53% ~ 
100% , 但 是 与 其 他 非 糖 味觉 受 体 的 相似 性 较 低 ; 
进化 分 析 表 明 , WISH. RA A MES Mop UA x 
Tribolium castaneum 糖 受 体 的 同 源 性 较 高 ， 而 与 双 
翅 目 昆虫 的 同 源 性 较 低 。 与 其 他 味觉 受 体 相 比 , 昆 
虫 糖 受 体 肽 链 在 N- 端 略 长 , TRENA H ER PK 
现 突出 。 此 外 ,所 有 昆虫 的 糖 受 体 N- 端 都 有 一 个 保 
守 的 “前 峰 ”( pre-peak) 疏 水 氨基 酸 基 序 , 具体 表现 
为 hHxAh ( G/A/S) Phhhh ( G/A/S) Qhh ( G/A/S) 
hhPh(h nf y fE fuii 7K AER), fc DELI DS SR 
尤为 保守 。 除 此 之 外 , WEERA SEP GCSE 
AE: (1) 跨 膜 域 I UZAR, BRR UEA 
酸 结束 ; (2) FR AV a EA MAA 
酸 和 丝氨酸 位 点 ; (3) 胞 内 环卫 (ICL2) 也 有 一 个 保 
THEARB; (4) 糖 受 体 与 其 他 味觉 受 体 的 一 个 重 
要 差别 在 于 跨 膜 域 江 (TM7) 中 的 TY 后 位 的 氨基 酸 
不 是 如 其 他 味觉 受 体 为 疏水 氨基 酸 , THEA AR, 
该 位 点 可 作为 糖 受 体 的 一 个 标志 ;(5 ) 除 此 之 外 ， 
糖 受 体 还 具有 其 他 一 些 味觉 受 体 的 共有 特征 ， 如 C- 
并 的 跨 膜 域 TM6/ICLS/TM7 是 味觉 受 体 中 的 保守 
区 域 ( Kent and Robertson, 2009) , 
2.2 BEAR WR be SPD BJ ETE 

昆虫 化 学 感觉 受 体 的 一 个 显著 特征 是 序列 分 异 
(sequence divergence) 、 基 因 重 复 ( gene duplication ) 
和 基因 丢失 (gene loss) ARRE, 所 以 受 体 氨基 酸 
相似 性 较 低 (Wanner and Robertson, 2008) 。 基 因 组 
比较 发 现 , FR AE BA AR ie AR oe EE A CTR AB SW T — 
个 超 基因 家 族 且 进化 存在 关联 : SRA AR EA Be H 
RZ, 而 系统 发 生 学 上 却 较 单一 , 该 基因 谱系 可 能 
源 于 味 党 感受 超 基 因 家 族 的 一 个 分 文 ; HX PR 
觉 , 味觉 受 体 基 因数 目 较 少 , 但 不 同 基 因 之 间 的 序 
列 分 化 更 为 明显 , 系统 发 生 分 校 更 加 分 散 ， 即 使 同 
一 属 的 近似 物种 ,其 编码 的 受 体 氨基 酸 序列 一 致 性 
低 于 1296 (Scott et al., 2001; Robertson et al., 
2003), 。 此 外 , 昆虫 味觉 和 嗅觉 受 体 的 第 7 个 跨 膜 
域 和 C- 端 结构 域 都 存在 一 个 共同 的 基 序 (motif) , 
再 次 证 明 这 两 类 受 体 源 于 共同 的 化 学 受 体 家 族 祖先 
(Isono and Morita, 2010) 。 

在 基因 组 内 的 分 布 上 , 多 数 味觉 受 体 基 因 分 散 
于 基因 组 上 , 只 有 少数 基因 能 够 聚 类 到 一 个 染色 体 


上 。 如 果 蝇 染色 体 3L 上 的 Gr64a -f 6 个 基因 、 
Gr5a 和 X 染色 体 上 的 Gr61a 聚 到 一 起 , 这 些 基因 
都 与 编码 糖 类 受 体 有 关 ; 内 含 子 进化 分 析 表 明 味 党 
受 体 基因 来 源 于 一 个 长 的 N- 端 外 显 子 (编码 第 1 ~5 
个 跨 腊 区) 和 3 个 剩余 外 显 子 (编码 第 6 ~7 个 跨 膜 
区 ) 的 基因 (Robertson et al., 2003) ; 有 趣 的 是 ， 几 
个 味觉 受 体 基因 Gr63F1, Gr10B1 和 Gr21D1 能 够 在 
咒 党 升官 触角 中 表达 (Dunipace et al., 2001 ; Scott et 
al., 2001) , 味觉 受 体 基 因 Gr21D 特异 表达 的 神经 
元 在 CNS 中 的 投射 部 位 为 嗅 党 神经 中 枢 触 角 叶 的 
II /|\EK( glomeruli) 内 (Scott et al., 2001) ， 如 果 这 些 
Fue Se PRAES A SZ A, MA HIR EAE 
的 功能 可 能 已 从 这 个 化 学 感受 超 基因 家 族 中 单独 进 
化 了 数 次 , 甚至 可 能 追溯 到 4 亿 人 年 前 昆虫 从 水 生 演 
化 到 陆 生 的 时 代 (Robertson et al., 2003) Fj, K] 
FANE TEE An. Gambiae 的 味 党 受 体 基因 GPRor7( 又 
称 AgOr7) BENE TEN. SHR. WAV Be BUH RR fih 
fA. AP A Seas E PRA, 抗 血清 反应 也 表明 
AgOr7 受 体 和 蛋白 能 够 在 肉 性 冈比亚 按 蚊 的 噢 党 、 下 
颗 须 和 吃 以 及 幼虫 的 触角 和 下 上 显 须 的 感 厦 中 表达 ， 
表明 AgOr7 可 能 为 一 直系 同 源 (orthologs ) 基因 ,可 
能 在 蚊 类 和 其 他 昆虫 的 化 学 感受 信号 转 导 过 程 中 起 
着 重要 的 作用 (Pitts et al., 2004) 。 

比较 冈比亚 按 蚊 An. gambiae, IR KRAP BK Ae. 
aegypti 和 果 蝇 的 味 党 受 体 家 族 序列 发 现 , 这 3 种 昆 
虫 味觉 受 体 家 族 都 起 源 于 共同 的 化 学 感受 超 基因 家 
族 祖先 , 这 个 超级 家 族 内 两 种 蚊 的 味觉 受 体 所 在 的 
谱系 已 经 分 别 单独 进化 了 1.5 亿 年 (Kent et al., 
2008) 。 对 于 糖 受 体 基因 ， 双 翅 目 昆虫 和 畏 这 目 屁 
虫 糖 受 体 基 因 的 进化 均 源 自 本 文 谱系 的 一 个 祖先 基 
， 而 鳞 翅 目 和 膜 翅 目 昆虫 的 糖 受 体 则 源 自 本 文 谱 
系 的 两 个 祖先 基因 ; 膜 翅 目 昆虫 的 糖 受 体 可 能 不 能 
识别 不 同类 别 的 糖 , 而 蛾 类 昆虫 却 能 够 识别 不 同类 
别 的 糖 ( Kent and Robertson, 2009), Kent 和 
Robertson( 2009 ) 比较 了 12 种 果 晶 、3 fir. 2 种 鳝 
翅 目 昆虫 及 西方 蜜蜂 Apis mellifera, INA A 78 WW 
Wye We Be NÉE Nasonia vitripennis 等 昆虫 8 个 糖 受 体 
的 进化 情况 , 结 采 发 现 不 同 种 的 蝇 有 基因 丢失 、 基 
因 重 复 和 基因 功能 失去 的 现象 ,西方 蜜蜂 和 丽 蝇 师 
集 金 小 蜂 只 有 2 个 糖 受 体 基因 , 而 赤 拟 谷 次 12 
个 味觉 受 体 ; 同时 还 发 现 , 家 看 的 4 个 糖 受 体 
BmGr5-8 基因 的 内 含 子 出 现 “ 外 显 子 化 ”的 现象 , 这 
是 第 一 次 在 昆虫 上 发 现 这 个 不 同 寻 常 的 现 入 , 该 现 
象 一 般 是 反 转 录 转 座 子 ( retrotransposon ) 或 者 短 散 
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布 重复 序列 (short interspersed nuclear elements, 
SINE) 的 剪接 位 点 (splice sites) 进化 的 结果 (Sorek , 
2007) 。 西 方 塞 蜂 的 基因 组 中 嗅觉 受 体 基因 多 达 
163 个 , 但 是 只 有 10 个 推测 的 味觉 受 体 基因 ,这 个 
现象 可 能 是 西方 蜜蜂 这 种 特殊 的 社会 性 昆虫 进化 的 
反映 : 植物 以 没有 有 毒物 质 的 花 密 和 人 花粉 来 回报 密 
蜂 的 传粉 , 而 花蜜 的 98% 的 成 分 是 糖 类 和 水 ,蜜蜂 
不 需要 其 他 多 个 味觉 受 体 识 别 寄主 (Robertson and 
Wanner, 2006) , 

昆虫 受 体 的 进化 和 其 寄主 专 化 性 是 密切 相关 
的 。 专 食性 果 蝇 D. sechellia IMZ R TE AR 88 D. 
simulans 的 基因 进化 比较 发 现 , 专 食性 果 晶 D. 
sechellia 不 但 丢失 编码 噢 党 、 味 党 基 因 的 速度 比 多 
RIER D. simulans 快 10 fi, 而且 其 剩余 的 “ 感 
5 "基因 进化 速度 也 较 快 , 反映 了 不 同 食性 的 采 蝇 
更 食 和 寄主 专 化 的 进化 策略 (MecBride，2007) if 
在 昆虫 所 有 味 党 受 体 中 , 糖 受 体 和 C0, 受 体 的 保守 
性 则 较 高 , 甚至 不 同 目 昆虫 之 间 的 受 体 出 现 多 个 直 
系 同 源 现象 , 这 在 昆虫 嗅觉 受 体 和 其 他 味觉 受 体 上 
是 很 少见 的 , 这 可 能 是 昆虫 能 量 来 源 之 一 的 糖 类 绪 
构 相 对 比较 一 致 ， 而 植物 的 次 生物 质 的 结构 和 进化 
Wi| 42 29 18 £ (Robertson and Kent, 2009; Kent and 
Robertson, 2009) , 
2.3 ”味觉 受 体 的 空间 表达 和 功能 

虽然 利用 生物 信息 学 手段 发 现 了 多 种 昆虫 可 能 
的 味觉 受 体 , 但 是 只 有 果 蝇 部 分 受 体 的 空间 表达 和 
功能 得 到 了 检测 ,多数 味觉 受 体 的 功能 还 没有 得 到 
验证 。 这 可 能 是 由 于 昆虫 味 党 受 体 在 细胞 内 的 表达 
量 较 低 , 很 难 利用 原 位 杂交 等 肖 规 手段 进行 检测 
( Scott et al., 2001; Thorne et al., 2005) 。 而 近年 来 
利用 构建 的 GaLA/UAS 果 蝇 转基因 系统 则 能 够 解决 
这 个 问题 , 其 原理 是 利用 特定 的 启动 子 或 增强 子 
(Gr AJIT), 以 组 织 特 异性 的 方式 激活 转录 调控 
因子 Gal4 的 表达 , Gald 又 以 同样 的 方式 引起 Gal4 
反应 元 件 (UAS )- 靶 基因 的 转录 。 该 系统 需 分 别 建 
立 一 个 Gr 局 动 子 -Cal4 转基因 昆虫 品系 和 一 个 无 
启动 子 的 UAS- 报 告 基因 - 味 党 受 体 基因 的 转基因 昆 
虫 品系 , 两 个 转基因 系 的 杂交 后 代 可 以 特异 性 表达 
UAS-Gr SESE, 这 种 表达 由 报告 基因 GFP ( aR t.e 
光 和 蛋白 基因 ) 或 lacZ (B- 半 乳糖 并 酶 基因 ) 特 异性 显 
示 。 利 用 该 系统 ，Dunipace 等 (2001) 和 Scott 等 
(2001 ) 分 别 发 现 了 Crs FERIA. A. EAN rj 
味觉 神经 元 中 的 表达 图 谱 。 表 2 列 出 了 部 分 味 党 受 
体 及 其 配 体 物质 。 


果 晶 的 一 些 味 党 受 体 可 以 在 多 个 形态 学 上 相似 
的 味 党 感 器 中 表达 ， 而 另外 一 些 味 党 受 体 则 在 某 亚 
类 感 名 中 表达 , 表明 不 同形 态 结构 的 感 需 在 味 党 功 
能 上 的 异 质 性 (functional heterogeneity ) ( Hallem et 
al., 2006) ， 而 个 别 味 党 受 体 不 在 味觉 器 官 中 表达 
(Thorne and Amrein, 2008), Gr5a 是 果 蝇 Gr 家 族 
中 研究 较为 深入 的 一 个 味觉 受 体 , 该 受 体 基 因 位 于 
X 染色 体 上 ,Gr5a 缺失 突变 体 果 蝇 对 海藻 糖 的 电 生 
理 和 行为 反应 强度 都 减弱 ; 而 把 Gr5a EI FA 
RRIARI, 果 蝇 恢复 了 对 海藻 糖 的 正常 反应 
( Dahanukar et al., 2001) ; 空间 表达 显示 几乎 每 头 
果 蝇 的 唇 办 和 足 踢 市 味觉 感 带 中 的 糖 神经 元 中 都 能 
够 表达 该 基因 (Chyb et al., 2003 ) 。 此 外 , 还 发 现 
Gr5a TRAE AE ARR MB ER. Te OUT Ti DROP B Joc E TS 
性 外 , FOX aaa BE. 8D 2d BB AS = B8 BJ S DE TS TE 
也 显著 降低 , BEA TEORIA PT EZ F 
x Ip] ( Chyb et al., 2003 ; Dahanukar et al., 2007; Jiao 
et al., 2007) , xx e I2E 3€ B]. Gra 不 是 特异 的 海藻 
糖 受 体 基因 ,， 果 蝇 还 存在 其 他 的 糖 受 体 。 

除 此 之 外 , 还 发 现 了 果 蝇 第 3 染色 体 上 的 
Gr61a 和 Cr64a -f 3:1 个 疑似 糖 受 体 基因 , 这 7 个 
受 体 基因 都 能 够 与 Gr5a 在 一 个 味觉 受 体 神经 元 内 
表达 , 但 是 它们 与 Gr5a 的 具体 关系 还 不 明了 。 目 
前 只 对 Gr64a 的 功能 作 了 探讨 , 发 现 Gr64a RAZ 
变 体 果 蝇 丧失 了 对 麦芽 三 糖 和 果糖 的 活性 , 但 是 对 
葡 欧 糖 、 末 糖 和 海藻 糖 的 活性 没有 显著 受到 影 啊 ; 
而 Gr5a. 和 Gr64a XX EEA GRA BS ER EL, HET 
一 切 糖 类 的 活性 (Dahanukar et al., 2007), WAH 
究 发 现 Gr64a -f 受 体 对 海 沪 糖 的 活性 也 有 显著 影 
Ie] Slone et al., 2007) 。 以 上 结果 表明 : (1 ) 不 同 的 
受 体 可 能 对 应 不 同 的 配 体 糖 类 ; (2) 但 是 , 单一 的 
受 体 (如 Gr5a) 并 不 一 定 特异 对 应 一 种 配 体 糖 (如 海 
BOE), 该 受 体 还 可 能 与 识别 其 他 糖 物质 (如 葡萄 糖 
苷 和 葡萄糖 等 ) 相 关 ; (3 ) 而 单一 的 配 体 物质 (如 海 
洛 糖 ) 并 不 一 定 结合 一 种 受 体 ( 如 Gra) , 还 可 能 存 
在 其 他 的 受 体 (如 Gr64a -人 影响 昆虫 对 该 糖 类 的 
反应 ; (4) 而 其 他 糖 类 对 应 的 糖 受 体 、 不 同 糖 受 体 
和 糖 类 是 否 存 在 一 一 对 应 关系 及 不 同 的 糖 受 体 是 否 
能 够 在 一 个 神经 元 表达 还 不 清楚 。 这 些 结果 说 明 昆 
虫 糖 受 体 和 配 体 物质 之 间 对 应 关系 的 复杂 性 ,还 需 
要 深入 研究 。 但 是 , 至 少 表明 了 有 果 蝇 不 同 的 糖 受 体 
之 间 ( 如 Gr5a 和 Gr64a) 可 能 具有 异 源 二 聚 体 
( heterodimers ) 的 特 型 (Isono and Morito, 2010) 。 

果 蝇 另外 一 个 味觉 受 体 Gr66a 则 是 否 味 物质 咖 
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表 2 已 知 昆 虫 的 主要 味觉 受 体 及 其 配 体 物质 
Table 2 Taste receptors and the corresponding ligands in different insect species 
昆 忠 种 类 味觉 受 体 名 称 Bikar E 所 在 神经 元 可 同时 表达 的 其 他 受 体 配 体 物质 参考 文献 
Insect species Receptors Expression organs Co-expression in the same neuron Ligands References 
JE. ABS UI 
Gr5a Gr28a, Gr28bC, G161a, Gr64a-f aE HH Maltose 
Labellum, legs, pharynx 
JE. ABS UI 
G122b Gr66a, Gr22e 苦味 Bitters* 
Labellum, legs, pharynx Dunipace et al., 
—am — n 2001 
JE. E ER Mase. A PS 
| , Thorne et al., 
Gr22e Labellum, legs, labial palp, pharynx, G166a 苦味 Bitters” 
2004 
wing, antenna, maxillary palps 
AS ZR MR 5 "y pap Moon et al., 
Drosophila G122f JE Labellum Gr66a, Gr22e 苦味 Bitter" 2006 
melanogaster JE. AE. CN Dahanukar et al., 
Gr28be, Gr32a Gr66a, Gr22e 苦味 Bitter” 
Labellum, legs, pharynx 2007 
信息 素 / 和 苦味 Jiao et al., 
Gr59b RI Labellum Gr66a, Gr22e H 
Pheromone/ bitter” 2007 
ER E. ER m Ebbs and Amrein, 
Gr66a Gr22e 咖啡 因 Caffieine 2007 
Labellum, legs, labial palp, pharynx 
Gr68a 足 Leg - {= FA 2 Pheromone Wang et al., 
2004 
Gr39a. a - a. d RI Labellum 一 信息 素 Pheromone” 
G161, Gr64a - f 糖 类 Sugars* 
触角 叶 、 幼 忠 头 部 
Gr21, Gr63a P Gr63a, Gr2la CO, Kwon et al., 2007 
Antennal lobe, head 
Gr8, Gr9, G45, Wanner and 
Gr47 , G160 Robertson , 2008 
KE CdN-2N. Cà CO Robertson and 
; ri N -2N, Gr - - 
Bombyx mori ? Kent, 2009 
Grs4 一 8 一 一 糖 类 Sugars” 
RS A Krieger et al., 
ARR H 触角 Antenna - i 2002 
Heliothis virescens oat ce - ， Robertson and 
rl, Cr - - p 
ve Wanner, 2006 
西方 蜜蜂 Ky PUSH. MA E Robertson and 
Grl , Gr2 ' 一 糖 类 Sugars* 
Apis mellifera Head, labial palp, antenna, glossa Wanner, 2006 
UA. JEN. AE 
AaOr7 一 一 Melo et al., 2004 
Proboscises, labellar lobe, legs 
ARR Cul xk Bi Wanner and 
. r — — TH itters 
Aedes aegypti Robertson, 2008 
Grl -3 一 一 一 
UA. JEN. AE 
Agor7 一 一 Pitts et al., 2004 
Proboscises, labellar lobe, legs 
Pd FEAT GO xk Bi Wanner and 
. r — — Tr itters 
Anopheles gambiae Robertson, 2008 
Robertson and 
Gr22 -24 - - CO, 


Kent, 2009 


* 表示 推测 的 配 体 物质 Putative ligands; - : 不 明了 Not clear. 
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啡 因 的 主要 受 体 (Moon et al., 2006) ， 该 单一 受 体 
并 不 能 完全 发 挥 咖啡 因 受 体 的 功能 (Lee et al., 
2009) ， 其 他 受 体 Gr93a 也 与 咖啡 因 的 识别 相关 
(Jiao et al., 2008) 。Gr66a 苦味 受 体 与 糖 受 体 Gr5a 
在 条 蝇 不 同 的 味 党 神经 元 中 表达 , 说 明 果 蝇 调 控 糖 
类 和 知味 物质 的 味 党 反应 分 属于 不 同类 型 的 味 党 神 
经 元 (Wang et al., 2004) Gr68a 受 体 只 在 雄性 果 
蝇 前 足 上 的 味 党 感 希 中 特异 表达 , 可 能 与 雄性 果 蝇 
PRU HERES RAK; 缺失 Gr68a 基因 的 雄性 果 
蝇 不 但 交配 的 时 间 短 于 正常 个 体 , 而 且 这 些 个 体 交 
配 前 的 振 翅 行为 也 明显 减少 , 在 30 min 内 有 41% 
的 个 体 交 配 失 败 , 而 正常 情况 下 则 只 有 5% 的 个 体 
不 能 成 功 交 配 (Thorne et al., 2004) , 

借助 于 其 他 生物 感受 系统 的 研究 方法 也 可 以 为 
研究 昆虫 味觉 受 体 的 表达 提供 捷径 。 如 肽 丁 胺 
(agmatine, 1-amino-4-guanidobutane ) 是 一 种 具有 阳 
离子 特性 的 神经 递 质 , 当 服 丁 胺 和 其 他 刺激 物质 混 
合 刺 激动 物 的 化 学 感 希 时 , 能 够 通过 开放 的 细胞 膜 
阳离子 通道 进入 到 神经 元 或 者 细胞 内 ,而 积累 在 神 
经 元 内 的 肽 丁 胺 可 以 用 抗体 进行 鉴定 ,从 而 定位 活 
性 细胞 的 位 置 和 数目 (Marc，1999 ) , van Loon 等 
(2008 ) 利 用 肢 丁 胺 的 这 种 特性 成 功 地 鉴定 了 大 关 
虫 味觉 受 体 的 表达 提供 一 个 新 的 途径 。 


3 ” 屁 虫 味觉 受 体 神经 元 在 中 枢 神 经 系 
统 的 投射 及 编码 机 制 


3.1 味觉 受 体 神 经 元 在 中 枢 神 经 系统 的 投射 
昆虫 味觉 神经 元 在 CNS 中 投射 研究 的 手段 主 
要 有 和 销 沫 色 法 (Stocker and Schorderet, 1981; ERR 
TE, 2003)、 还 原 银 染色 法 、Golgi $8 355 WUE ( Ignell 
and Hansson, 2005). € J6/ff WE ik ( Wang et al., 
2004; Marella et al., 2006) J£ west iuis ( Dunipace 
et al., 2001; Kvello et al., 2006 ) 等。 如 利用 销 填 充 
技术 发 现 烟草 天 蛾 幼虫 下 显 栓 锥 感 融 内 的 神经 元 在 
CNS 的 投射 区 域 为 咽 下 神经 市 /后 脑 
( suboesophageal ganglion/tritocerebrum ) ( Kent and 
Hildebrand, 1987), H Bii TER 8 E. H3 BEZE BJ JJ ve 
光 免 疫 法 和 奖 光 标记 法 : 灾 光 免疫 法 是 利用 灾 光 免 
疫 技术 标记 味觉 受 体 基 因 ,， 如 Wang 等 (2004 ) 利用 
绿色 荧光 有 蛋 日 抗体 (anti-CFP) £ BAR Wa p Se p 
Gr5a, Gr32a 和 Gr66a 等 7 个 糖 受 体 基 因 在 SOG 中 
的 投射 位 置 和 投射 突 光 强度 有 显著 差异 ; 灾 光 标记 


法 还 是 利用 GaLA/UAS 转基因 末 蝇 系统 , 不 过 该 系 
统 还 具有 钙 离 子 敏 感 的 绿色 严 光 蛋 日 基因 ( UAS-Gr- 
CaMP) ， 当 味 党 刺激 物质 刺激 昆虫 的 外 围 味 党 感 需 
时 , 可 以 利用 共 聚 焦 显 微 镜 来 观察 CNS 不 同位 置 被 
标记 味觉 受 体 荧光 强度 的 动态 实时 变化 ( Marella et 
al., 2006), 

昆虫 外 围 味 党 神经 元 在 CNS 中 的 投射 部 位 一 
般 为 食道 下 神经 节 (subesophageal ganglion, SOG) 和 
后 脑 (Ignell and Hansson, 2005; Kvello et al., 
2006) , FRB BCH AP ON at. XH EIE Es 
党 神经 元 投射 到 胸腺 (thoracic ganglia) , MEL that 
官 包 括 层 办 、 体 内 咽 部 及 足 上 多 数 的 味觉 神经 元 站 
先 投射 到 SOG, 信息 在 SOC 进行 初步 整合 后 再 上 
行 至 CNS (Schoonhoven et al., 2005; Kvello et al., 
2006; Marella et al., 2006 ) 。 果 量 幼 虫口 钩 上 部 的 端 
器 和 3 条 背 器 上 的 味觉 神经 轴 突 通过 触角 神经 投射 
到 脑 部 , 而 其 他 的 端 器 神经 及 所 有 的 腹 器 神经 轴 突 
通过 下 显 神 经 投射 到 SOC; 咽 上 不 同 部 位 如 上 部 、 下 
部 和 端 部 上 的 味觉 神经 轴 突 通过 上 层 神 经 也 投射 到 
SOG, 且 咽 部 神经 元 和 其 他 味觉 副官 上 的 神经 元 在 
SOG 的 投射 位 置 存 在 差异 (Colomb et al., 2007) , 

简 而 言 之 , 果 蝇 味觉 神经 元 在 CNS 中 的 投射 与 
味 党 神经 元 的 种 类 或 性 质 相 关 ， 主 要 表现 为 : (1) 
不 同 味 党 感 器 中 的 味 党 神经 元 甚至 不 同 器 官 中 的 同 
一 类 神经 元 在 SOG 中 的 投射 位 置 可 能 不 同 ( Wang 
et al., 2004) ; (2) 诱 导 果 蝇 取 食 的 味 党 神经 元 和 取 
食 趋 避 作 用 的 神经 元 在 CNS 中 的 投射 区 域 也 不 同 
(Thorne et al., 2004; Wang et al., 2004; Marella et 
al., 2006) ; (3) RIRE E SB Be Si ake FAR I T ZS 
元 轴 突 从 SOG 两 侧 投射 到 SOG 的 同一 区 域 , 而 与 
引诱 取 食 相关 的 神经 元 只 从 一 侧 投 射 到 SOG 
(Thorne et al., 2004; Wang et al., 2004); (4) JE 
上 的 水 敏感 神经 元 分 别 投射 在 SOG 中 的 前 侧 区 和 
中 心 区 域 , 且 中 心 区 域 的 神经 分 校 较 少 ( Inoshita 
and Tanimura, 2006) ; (5) 幼虫 类 似 于 成 虫 , 味觉 神 
经 元 在 SOG 中 的 投射 位 置 与 神经 元 所 在 的 味觉 右 
BAK, 诱导 取 食 的 神经 元 和 抑制 取 食 的 神经 元 如 
咖啡 因 神 经 元 在 脑 中 的 投射 位 置 分 别 在 幼虫 SOG 
的 前 方 和 后 方 ( Colomb et al., 2007) 。 

六 比 亚 按 蚊 和 埃及 伊 蚊 不 同事 官 上 的 味觉 神经 
元 在 SOG 和 后 脑 中 的 投射 区 域 可 以 划分 为 7 个 保 
TAKE (regions), 这 7 个 区 域 的 名 称 分 别 为 了 ， 
ADI, AD2, AV, AL, PV ATC, 味 党 神经 元 在 这 几 
个 区 域内 的 端 从 (terminal arborizations ) 与 伏 蝇 
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Phormia regina, RIHI SOG 和 后 脑 中 的 端 从 形态 
相似 , 表明 了 双 翅 目 昆 虫 味 党 感受 系统 在 解剖 学 上 
的 同 源 性 (Ienell and Hansson, 2005) , 8559 H El R 
AREE RH DCE ee EAC e SY $1 
咽 下 神经 节 / 后 脑 的 同 侧 或 异 侧 (Kvello et al., 2006) 。 
3.2 味觉 感受 神经 元 的 编码 机 制 

关于 昆虫 外 围 味觉 受 体 神经 元 编码 刺激 信息 的 
模式 主要 有 3 种 理论 。 

第 一 种 称 为 交叉 纤维 模式 ( across-fibre 
pattern) ， 该 理论 认为 昆虫 味 党 感 锅 内 的 多 个 神经 
元 能 够 同时 识别 同一 类 刺激 物质 信息 , 并 通过 轴 突 
纤维 同时 间 CNS 传递 重 倒 的 信息 ,幼虫 CNS 获得 
的 信息 是 多 个 神经 元 共同 “编码 ”的 结果 ( Dethier 
and Crnjar, 1982) 。 最 新 的 研究 发 现 , 棉铃 虫 中 栓 
PER aS AN EY) ULES Ad BY A et BSS PAE Se i, R 
明 肌 醇 细 胞 可 能 是 多 食性 棉铃 虫 的 一 个 相对 S 
性 ”的 味 党 细胞 ( 张 雪 凝 等 , 2011) 。 

第 二 种 称 为 单线 标记 模式 (labeled lines 
model) , 即 昆 忠 感 带 内 的 味觉 神经 元 只 对 一 些 “ 特 
异 ” 的 物质 敏感 , 例如 寄主 植物 的 次 生物 质 ， 而 对 
其 他 物质 则 无 反应 , 反应 信息 分 别 由 单个 神经 元 轴 
突 传 至 CNS 进行 信息 整合 并 决定 昆虫 的 行为 
( Simmonds 1991 ; 
Chapman, 2001a) 。 果 蝇 糖 类 和 知味 物质 味 党 神经 
元 在 SOG 的 投射 位 置 分 别 为 前 侧 和 后 侧 ， 表 明 末 
蝇 的 外 围 味觉 神经 元 的 编码 模式 属于 单线 标记 模式 
( Marella et al., 2006) 。 一 些 学 者 认为 , 多 食性 昆虫 
的 味 党 细胞 能 够 识别 多 种 寄主 的 刺激 ,从 而 表现 为 
多 食性 ,其 味 党 编码 模式 属于 交 义 纤维 模式 ; EE 
食性 昆虫 的 味觉 细胞 只 能 识别 某 一 类 寄主 的 次 生物 
质 , 其 味觉 编码 模式 为 单线 标记 模式 (Schoonhoven 
and van Loon, 2002) , 

Kvello 45 (2006) 利用 神经 生物 素 示 踪 技术 显示 
烟 芽 夜 蛾 成 虫 史上 味觉 神经 元 在 CNS 的 投射 方式 
可 以 分 为 两 种 类 型 : 第 一 种 类 型 的 神经 元 轴 突 从 脑 
部 一 侧 投 射 到 咽 下 神经 节 / 后 脑 消 部 ; 第 二 种 类 型 
表现 为 神经 元 轴 突 从 脑 部 两 侧 投 射 到 咽 下 神经 节 的 
下 部 , 但 是 这 两 类 的 神经 元 的 感受 本 质 以 及 其 编码 
模式 属于 交叉 纤维 还 是 单线 标记 还 不 清楚 。 笔 者 分 
析 了 鳝 翅 目 多 食性 昆虫 槐 铃 虫 和 穷 食性 昆虫 烟 青 虫 
对 其 寄主 棉花 和 辣椒 叶片 汁液 的 电 生理 反应 发 现 ， 
这 两 种 昆虫 味觉 神经 元 均 具 有 单线 标记 模式 电位 反 
应 的 特点 (van Loon et al., 2008) , 

第 三 种 称 为 时 间 编 码 模 式 ( temporal-coding 


and  Blaney, Bernays and 


models) ， 该 模式 认为 昆虫 对 刺激 物质 的 编码 与 取 
食 的 时 间 长 度 密 切 相 关 (Smith and St John, 1999; 
Scott and Giza, 2000) ,如 味觉 的 可 塑性 可 能 属于 此 
类 方式 。 


4 ” 屁 虫 味觉 的 可 塑性 


昆虫 的 味 党 感受 在 某 种 程度 上 表现 一 定 的 可 逆 
性 , 主要 表现 在 下 列 2 个 方面 。 
4.1 取 食 经 历 诱 导 的 味觉 可 塑性 ( diet-induced 
plasticity ) 

Ug Ze Dr US] E HR Jer RH SLE m e, 表现 为 反 
应 强度 增加 或 者 减弱 ( 脱 敏 desensitization ) 现象 。 
Glendinning 等 (1999 2001) 研究 发 现 , 前 期 有 食用 
咖啡 因 (caffeine ) 经 历 的 烟草 天 颇 幼 虫 对 咖啡 因 和 
IKP (salicin ) 的 敏感 性 降低 , 但 是 对 马 多 铃 酸 
(aristolochic acid) 的 刺激 反应 没有 影响 ; 而 前 期 食 
用 售 有 水 杨 董 和 马 忽 铃 酸 的 烟草 天 蛾 对 这 些 物 质 的 
敏感 性 没有 降低 。 这 可 能 是 咖啡 因 和 水 杨 苷 诱导 的 
神经 信号 转 导 途径 相同 。 此 外 , 利用 咖啡 因 直 接 刺 
激 侧 栓 锥 感 顺 一 段 时 间 后 , 依然 能 够 诱导 幼虫 对 咖 
啡 因 的 脱 敏 现象 , 表明 脱 敏 过 程 是 通过 直接 影响 感 
di P ar P BUS ZELLE Pj E Pe S HE AY o 

对 其 他 昆虫 的 研究 进一步 证 明了 昆虫 的 这 种 取 
食 诱 导 效 应 。 甘 蓝 饲养 的 沫 粉 蝶 幼虫 在 行为 上 对 绿 
原 酸 (phenolic chlorogenic acid, 酚 酸 类 化 合 物 )、 柚 
皮 苷 (flavonol glycoside naringin, 黄酮 类 化 合 物 ) 及 
T&K EA alkaloid strychnine, 生物 碱 类 化 合 物 ) 十 
TEUR, MFE Tropaeolum majus 和 人 工 饲 料 饲 
养 的 幼虫 对 绿 原 酸 不 敏感 , 人 工 饲料 饲养 的 幼虫 对 
机 皮鞋 和 香木 刺 碱 也 不 敏感 。 电 生理 反应 结果 表 
明 , 甘蓝 饲养 的 菜 粉 蝶 幼 忠 中 栓 锥 感 瘟 的 神经 元 对 
这 3 种 化 合 物 的 反应 显著 高 于 旱 金吉 或 人 工 饲 料 饲 
养 的 幼虫 。 这 表明 取 食 经 历 引 起 的 脱 敏 至 少 与 其 味 
党 神经 元 的 敏感 性 降低 有 关 ， 对 结构 不 同化 合 物 的 
交叉 脱 敏 可 能 是 由 于 激发 的 同一 神经 元 的 感受 性 降 
低 引 起 的 (Zhou et al., 2009) 。 

以 棉花 叶 厂 和 羔 椒 果实 作为 基质 的 选择 性 行 > 
3C US ze Bj, ARKAA ENET Ë K 
( strophanthink , 58,0» f$ KAW ) MIE He A T 
饲养 的 棉铃 虫 有 很 强 的 取 食 抑制 效果 , 但 添加 番 木 
浆 碱 的 人 工 饲料 饲养 的 幼虫 在 行为 上 对 番 木 浆 碱 和 
毒 毛 旋 花子 并 下 均 不 敏感 ; MNT Be Be HEF K 
人 工 饲 料 饲养 的 幼虫 在 行为 上 对 番 木 刺 碱 和 毒 毛 旋 
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FEF K 也 不 敏感 。 电 生理 结果 表明 , 正常 人 工 饲 
料 饲 养 的 栅 铃 虫 幼虫 中 栓 锥 感 顺 的 抑制 素 神 经 元 对 
这 两 种 化 合 物 的 反应 显著 高 于 添加 番 木 鉴 碱 和 毒 毛 
WEET E K 人 工 饲料 饲养 的 幼虫 。 由 此 可 见 , 棉铃 
虫 取 食 经 历 引 起 的 味 党 脱 敏 行为 可 能 与 其 抑制 素 神 
经 元 的 味 党 感受 性 降低 有 关 ,， 对 不 同 抑制 素 的 交叉 
适应 可 能 是 由 于 对 这 些 化 合 物 起 反应 的 同一 神经 元 
的 变化 而 引起 (Zhou et al., 2010) 。 
4.2 ”细胞 间 的 抑制 和 增 效 作用 (inhibitory and 
synergistic interactions) 

这 种 现象 表现 为 两 种 以 上 混合 物质 诱导 昆虫 的 
味 党 反应 与 单一 物质 诱导 的 反应 不 一 致 , 这 种 不 一 
臻 也 表现 在 一 种 物质 抑制 或 者 增强 另外 一 种 物质 的 
反应 。 抑 制 反 应 稼 表现 在 刺激 素 和 抑制 素 的 混合 物 
之 间 , 如 糖 类 抑制 抑制 素 细胞 的 反应 (Clendinning 
et al., 2000) 或 者 抑制 素 抑 制 糖 细胞 的 反应 
( Messchendorp et al., 1996) 。 抑 制 的 强度 党 与 抑制 
物质 的 浓度 相关 ,如 蘑 业 显著 抑制 烟草 天 蛾 幼虫 咽 
上 感 器 (epipharyngeal sensilla ) 对 咖啡 因 的 反应 强 
RE, 但 是 中 栓 锥 感 名 内 的 苦味 细胞 对 咖啡 因 的 反应 
却 没 有 受 芒 糖 的 影响 (Schoonhoven and Yan, 1989) , 

除 此 之 外 , 两 种 同类 的 物质 刺激 同一 个 味 党 细 
胞 时 , 细胞 的 反应 强度 也 可 能 会 降低 。 如 基 糖 和 葡 
萄 糖 混 合 物 诱导 家 看 幼虫 糖 细胞 反应 的 频率 显著 小 
于 单一 糖 类 诱导 的 频率 (Schoonhoven and van Loon, 
2002) ; CARTERI IR Grammia geneura 中 栓 
锥 感 锅 对 组 氮 酸 的 反应 强度 , 但 是 氨基 酸 不 影响 侧 
栓 锥 感 希 对 套 糖 的 反应 强度 , 这 可 能 因为 中 栓 锥 内 
氨基 酸 和 蕊 糖 刺 激 的 细胞 为 一 个 细胞 ,而 侧 栓 锥 内 
氨基 酸 和 蕊 糖 的 反应 是 相互 独立 的 (Bernays and 
Chapman, 2001b) 。 相 反 , 一 些 混合 物 诱导 的 反应 
强度 均 高 于 单一 物质 诱导 的 强度 。 如 肌 醉 和 葡 区 
糖 、 丝 氮 酸 和 丙 氮 酸 的 混合 物 诱 导 昆 虫 的 味 党 反应 
强度 均 高 于 这 些 单一 物质 诱导 的 强度 (Bernays and 
Chapman, 2001b; 
2002) 。 虽 然 从 行为 学 和 电 生 理学 上 发 现 多 种 昆虫 
的 味觉 感受 具有 一 定 的 可 塑性 , 但 是 这 种 可 塑性 的 
深入 生理 基础 还 不 清楚 。 


Schoonhoven and van Loon, 


5 小结 和 展望 


目前 , 昆虫 味觉 感受 机 制 的 研究 多 集中 在 双 对 
ABR EL, 其 次 是 钱 翅 目 , 而 其 他 类 群 的 昆虫 研究 
较 少 ; 针对 成 虫 的 研究 多 , 针对 幼虫 研究 少 ; 电 生 


理 研 究 和 神经 生物 学 研究 相对 较 多 ,而 分 子 生 物 学 
的 研究 少 。 虽然 利 用 生物 信息 学 的 手段 鉴定 了 多 个 
昆虫 的 味觉 受 体 基 因 , 但 是 对 这 些 基因 可 能 编码 重 
日 的 功能 知之 其 少 。 

令 人 庆幸 的 是 , 昆虫 味 党 感受 机 制 的 研究 越 来 
越 受 到 关注 , 人 研究 的 深度 和 广度 也 在 不 断 扩展 , JU 
其 是 一 些 新 技术 如 分 子 遗 传 学 技术 、 共 聚焦 显微镜 
技术 和 和 钙 成 像 技术 等 在 昆虫 学 人 研究 上 的 应 用 , 使 我 
们 对 昆虫 味 党 受 体 及 其 味 党 神经 元 的 编码 机 制 的 理 
解 更 加 深入 。 特 别 是 模式 昆虫 有 果 蝇 味觉 感受 机 制 的 
RAWI, 为 揭示 其 他 昆虫 的 味觉 机 理 及 昆虫 间 的 
EC BEES BE rE AER, 

展望 未 来 , 我 们 认为 昆虫 味 党 编码 机 制 的 研究 
将 主要 集中 在 如 下 几 个 方面 : (1) 味 党 受 体 的 分 子 
生物 学 研究 : 虽然 已 经 利用 生物 信息 学 的 手段 鉴定 
了 几 种 昆虫 的 味 党 受 体 基因 , 但 是 对 这 些 基 因 可 能 
编码 蛋 日 的 功能 知之 其 少 ; 同时 , 味 党 受 体 基因 和 
咒 沉 受 体 基因 的 关系 及 进化 也 是 关注 的 一 个 焦点 。 
(2) 昆 虫 味 党 受 体 对 应 的 配 体 物 质 及 关系 : 早期 的 
电 生 理学 研究 表明 , 不 同 种 昆虫 的 味 党 配 体 谱 不 
同 , 表明 一 些 味 党 受 体 具 有 种 的 特异 性 。 但 是 目前 
只 有 有 果 蝇 屈指 可 数 的 几 个 味 党 受 体 与 配 体 物质 的 对 
应 关系 被 初步 确定 ,而 这 种 关系 还 存在 许多 不 明了 
之 处 。 其 他 多 数 味觉 受 体味 觉 的 配 体 还 不 清楚 。 
(3) 味 觉 信号 在 CNS 的 编码 和 整合 : 虽然 有 研究 表 
明 果 蝇 的 外 围 味 党 神经 元 在 CNS 中 的 编码 模式 属 
于 单线 标记 模式 , 但 是 几 个 味 党 神经 元 的 投 映 研 究 
并 不 能 充分 证 明 这 一 点 , 这 种 编码 模式 是 否 适合 其 
他 昆虫 还 有 竺 继续 研究 ; A). 昆虫 味 党 信号 在 
CNS 是 如 何 编码 的 ，CNS 不 同 信号 区 域 之 间 的 关联 
及 如 何 整合 来 决定 昆虫 行为 的 取舍 也 是 味 党 感受 机 
制 研 究 的 重点 ; (4) 味觉 与 其 他 信号 的 整合 和 相互 
作用 : 昆虫 单个 行为 的 神经 生物 学 应 该 是 一 个 系统 
工程 学 , 这 其 中 不 仪 包括 味觉 , 也 包括 了 吗 和 觉 和 机 
械 感 党 等 , 这 些 信号 如 何 整 合 及 其 相互 作用 也 有 得 
我 们 深入 研究 。 此 外 ,开展 对 其 他 类 群 昆 忠 味 觉 感 
受 机 制 的 研究 也 能 够 为 全 面 了 解 昆 虫 味觉 的 感受 机 
制 及 进化 提供 证 据 。 
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